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摘要 : 神经 胶 质 作 为 视 沉 系统 的 重要 成 分 之 一 ,对 视觉 系统 的 发 育 及 功能 起 着 重要 的 作用 。 本 研究 通过 组 织 解剖 观 
察 、 免 疫 组 织 化 学 等 技术 , 对 中 华 蜜蜂 hpis cerana cerana 幼虫 和 师 的 视 党 系统 中 神经 腕 质 的 类 型 和 发 育 过 程 进行 了 
比较 研究 。 人 研究 表明 : 在 中 华 蜜蜂 视觉 系统 中 , 根据 神经 胶 质 的 位 置 和 形态 主要 分 为 表面 神经 胶 质 、 皮 层 神 经 胶 质 
和 神经 纤维 网 神经 胶 质 3 种 类 型 ; 神经 胶 质 主要 来 源 于 视 柄 和 视 叶 中 的 神经 胶 质 前 体 中 心 ; 神经 胶 质 细胞 数量 的 增 
加 一 方面 来 自 于 细胞 的 迁移 , 另 一 方面 来 自 于 神经 胶 质 细 胞 目 身 的 分 裂 增殖 。 本 研究 为 昆虫 神经 胶 质 的 发 育 以 及 功 
能 研究 提供 理论 基础 。 
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Organization and postembryonic development of glial cells in the visual 
system of the Chinese honeybee, Apis cerana cerana ( Hymenoptera: 
Apidae) 

LI Zhao-Ying ( Department of Biological Science and Technology, Shaanxi Institute of Education, Xi’” an 
710100 ，China ) 

Abstract : Glial cells exist throughout the visual system, and play essential roles in various aspects of neural 
development and function. The type and development of glial cells of larval and pupal visual system in the 
Chinese honeybee, Apis cerana cerana, were comparatively studied by using tissue anatomy and 
immunohistochemical method (5-bromo-2-deoxyuridine, BrdU incorporation ) . The results show that in the 
visual system of A. cerana cerana, glial cells are classified into three categories based on the position of 
their cell bodies and cell morphology, i. e., surface glia, cortex glia, and neuropil glia. The glia have at 
least two different sources, including the optic stalk and the glial precursor centre ( GPC ) in the developing 
optic lobe. The increase in the number of glial cells is most likely due to the migration of glial cells and glial 
proliferation during postembryonic development. These results lay an essential foundation for studying glia 
development and function in insect brain. 
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神经 胶 质 细胞 (neuroglial cell) 也 称 为 神经 胶 质 
(glia) , 是 神经 系统 的 重要 成 分 之 一 , 对 神经 系统 
的 发 育 及 功能 起 着 重要 的 作用 。 它 们 为 神经 细胞 提 
供 营 养 , 维持 神经 细胞 内 外 的 离子 平衡 , 协调 神经 
细胞 迁移 ,调控 突 触 投射 、 轴 突 成 束 及 解 束 等 
(Lemke,2001; Parker and Auld, 2006 ) 。 与 哺乳 动 
物 不 同 的 是 , 昆虫 神经 系统 中 神经 胶 质 的 数量 大 约 
只 有 哺乳 动物 的 10% ~ 25% (Pfrieger and Barres, 
1995) , 并 且 很 吻 进 行 形 态 学 、 分 子 生物 学 以 及 遗 
传 学 的 分 析 控 制 , 所 以 党 被 作为 神经 系统 中 神经 胶 
质 的 发 育 和 功能 研究 的 重要 材料 。 


神经 胶 质 作为 神经 系统 的 重要 组 成 部 分 ,其 种 
类 丰富 而 复杂 (Stork et al.，2008 ) 。Ito 等 (1995 ) 将 
果 晶 Drosophila 中 枢 神 经 系统 中 的 神经 胶 质 分 为 3 
种 类 型 : 表面 神经 腕 质 (surface-associated glia)、 皮 
层 神 经 胶 质 ( cortex-associated glia) 和 神经 纤维 网 神 
经 胶 质 (neuropil-associated glia )。 Awasaki 等 
(2008 ) 通 过 Repo-expressing 细胞 分 析 表 明 , 在 成 年 
果 蝇 脑 中 有 3 大 类 5 种 类 型 的 神经 胶 质 , 包括 2 种 
表面 神经 胶 质 、! 种 皮层 神经 胶 质 和 2 种 神经 纤维 
网 神经 胶 质 , 它们 具有 完全 不 同 的 形态 以 及 发 育 模 
式 ( Awasaki ef al.,，2008 )。Freeman 和 Doherty 
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(2005 ) 将 果 昌 或 家 量 Musca domestica 脑 中 的 神经 
胶 质 分 为 4 种 类 型 , 在 每 一 个 区 域 还 可 以 进一步 细 
分 成 不 同 的 种 类 ; Strausfeld(1976 ) 摘 述 了 家 量 由. 
domestica 中 央 复 合体 中 的 2 种 神经 胶 质 。 

与 脑 中 其 他 部 分 相 比 ,昆虫 视觉 系统 中 神经 胶 
质 的 构成 更 加 复杂 。 在 条 蝇 幼 虫 和 成 虫 的 视 党 系统 
中 , 具有 大 量 不 同类 型 的 神经 胶 质 , 每 一 种 类 型 都 
显示 了 它们 特殊 的 位 置 和 形态 特征 (Chotard and 
Salecker,，2007 ) 。Saint Marie 和 Carlson( 1983 ) 描述 
了 家 蝇 MM domestica 视神经 节 层 (lamina) 内 神经 胶 
质 的 不 同类 型 ; Tix 等 (1997 ) 描述 了 黑 腹 有 果 蝇 也 
melanogaster 视 适 层 (medulla)、 内 视 交 义 (inner 
optic chiasm) 、 外 视 交 义 (outer optic chiasm ) 中 神经 
胶 质 的 不 同类 型 ; Rangarajan 等 (1999 ) 描述 了 采 蝇 
眼 发 育 过 程 中 神经 胶 质 的 迁移 模式 及 其 功能 。 
Chotard 和 Salecker(2007 ) 描述 了 果 晶 复 服 和 视 叶 
中 神经 胶 质 的 构成 及 迁移 机 制 。 但 是 关于 中 华 蜜蜂 
Apis cerana cerana 神经 系统 中 神经 胶 质 的 种 类 以 及 
发 育 特征 未 见 过 报道 。 本 研究 通过 组 织 解剖 观察 和 
免疫 组 织 化 学 等 技术 , 对 中 华 蜜蜂 视觉 系统 胚 后 发 
育 过 程 中 神经 胶 质 的 类 型 以 及 发 育 模式 进行 了 比较 
研究 ,为 昆虫 神经 系统 中 神经 胶 质 的 发 育 以 及 功能 
研究 提供 一 定 的 理论 基础 。 


1 材料 和 方法 


1.1 试 虫 和 试剂 

实验 所 用 中 华 蜜蜂 工蜂 的 幼虫 、 晴 和 成 虫 均 购 
自 西安 大 峪 中 华 蜜 蜂 养 殖 基 地 。 幼 忠 (larva, 上 L) 共 
5 龄 (LI - 15), 根据 戴 氏 定律 (Dyar s law) ,每 一 
头 幼 虫 的 龄 期 通过 测量 头 这 的 宽度 来 决定 ; 预 是 
(prepupa, PP) 期 2 d; 师 (pupa,，P) 期 约 9 d (Pl - 
P9) 。 

BrdU( B5002 ) 购 自 Sigma 公司 ，BrdqU 单 克 隆 抗 
体 (ab8039 ) 购 自 Abcam 公司 ,SP 检测 试剂 盒 (SP- 
9002) 购 目 北 京 中 杉 金 桥 生 物 公 司 ，DAB 显 色 试 剂 
盒 购 目 武 汉 博 士 德 生物 公司 。 
1.2 组 织 化 学 染色 和 显 微 锐 观察 

中 华 蜜蜂 工蜂 1 -5 龄 幼虫 、 预 师 、1 -9d 肾 
和 成 虫 各 3 ~5 头 ， 取 头 部 , 4% 多 聚 甲醛 4 固定 
过 夜 。50% , 70% , 80% , 90% , 95% 和 100% 梯度 酒 
精 脱水 , 二 甲 难 透明。 石蜡 包 埋 ， 脑 部 横 回 或 水 平 
连续 切片 , 切 厂 厚度 5 ~7 pm, 切片 司 于 涂 有 多 至 
赖 氨 酸 的 载 玻 片 上 , 烘 干 备用 。 切 片 脱 蜡 后 复 水 ， 


苏 木 精 - 贫 红 染色 (hematoxylin-eosin staining，HE 水 
色 ) ，Olympus( BX-51) 显 微 锐 观察 拍照 。 
1.3 BrdU 免疫 组 织 化 学 染色 和 切片 观 察 
1.3.1 BrdU 迭 入 处 理 : 中 华 蜜蜂 工蜂 1 -5 龄 幼 
虫 、 预 师 、1 -9 d 晴 和 成 虫 各 3 ~5 头 。1 -4 龄 幼 
虫 用 浓度 为 25 mg/mL 的 BrdU 混合 溶液 | 水 和 蜂王 
浆 以 1: 1(vAv) 比例 混合 ] 饲 喂 ; 5 龄 幼虫 、 预 师 和 
里 从 触角 下 方 直接 注射 约 3 kL 浓度 为 25 mg/mL 
的 BrdU。BrdU 结合 的 时 间 一 般 为 8 h。 
1.3.2 BrdU 免疫 组 织 化 学 染色 : 将 BrdU 处 理 过 
的 脑 用 4% 多 聚 甲醛 4%C 固定 8 h。 梯 度 酒精 脱水 ， 
石蜡 包 埋 , 横 癌 连续 切片 , 厚度 为 7 xm。 切片 补 于 
涂 有 多 聚 赖 氨 酸 的 载 玻 片 上, 烘 干 备 用 。 
切片 常规 脱 蜡 至 水 ; 抗原 修复 ,PBS 洗 3 次 ; 
3% 过 氧化 氢 封 闭 内 源 性 酶 10 min, TBS 洗 3 次 ; 滴 
加 正 稍 山手 血清 封闭 液 , 37Y 30 min; 滴 加 小 鼠 
BrdU 单 殉 隆 抗 体 (1/200), 湿 盒 中 4Y 孵育 过 夜 ， 
PBS 洗 3 次 。 滴 加 生物 素 化 山手 抗 小 鼠 IgG, 37C 
120 min, PBS 洗 3 次 ; 滴 加 过 氧化 物 酶 37% 孵育 30 
min, PBS 洗 3 次 ; DAB 显 色 后 镜 检 ,中 性 树胶 封 
族 ， Olympus( BX-51) 显微镜 观察 拍照 。 阴 性 对 照 
以 PBS 代替 一 抗 。 


2 结果 与 分 析 


2.1 中 华 蜜蜂 幼虫 视觉 系统 的 神经 胶 质 

在 中 华 密 蜂 3 龄 幼虫 光 感 受 需 细胞 
( photoreceptor cells，R-cells ) 轴 突 开始 从 眼 成 虫 盘 
(eye imaginal disc ) 通过 视 柄 (optic stalk， OS ) 投射 
进入 视 叶 (图 1: A, B)。 视 网 膜 基 底 神 经 胶 质 
(retinal basal glial cells, RBGs ) 在 视 柄 中 产生 , 并 加 
外 迁移 进入 视盘 。 外 部 的 视 原 基 (outer optic 
anlage ，00A) 内 成 神经 细胞 进行 旺 辟 的 有 丝 分 裂 ， 
产生 神经 节 层 前 体 细 胞 (lamina precursor cells， 
LPC) 和 视 髓 层 前 体 细 胞 (medulla precursor cells， 
MPC) 。 随 后 , 神经 市 层 前 体 细胞 分 裂 生 成 了 神经 
节 层 神经 细胞 (lamina neurons ,In), 神经 元 细胞 体 
排 成 纵 列 , 位 于 卫星 神经 胶 质 (satellite glia，sg) 和 
上 皮 神 经 胶 质 (epithelial glia, eg) 之 间 。 视 髓 层 前 
体 细胞 分 裂 生 成 视 髓 层 神经 细胞 (medulla neurons， 
mn ) 。 

神经 胶 质 前 体 中 心 (glial precursor centre， 
GPC) 位 于 视 叶 的 下 部 , 徘 近 神经 市 层 发 生 沟 
(lamina furrow, LF), 它 的 上 部 是 刚 开 始 形成 的 视 
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已 经 开始 被 视 骨 层 神经 纤维 网 神经 胶 质 (medulla 
neuropil glia，mng ) 标 出 边界 。BrdU 标记 显示 ,有 
许多 mng 处 于 快速 的 分 裂 阶 段 。 到 达 视 叶 的 光 感 
受 需 轴 罕 一 部 分 停留 在 视神经 节 层 , 在 上 皮 神 经 胶 
质 和 边缘 神经 胶 质 (marginal glia，mg) 细胞 层 之 间 





形成 了 一 薄 层 神经 纤维 网 。 神 经 萌 神 经 胶 质 
( perineurial glia，png) 和 亚 神 经 甘 神 经 胶 质 
( subperineurial glia, supng ) 包围 整个 视 叶 , 形成 血 
脑 屏 障 (blood-brain barrier) 。BrdU 标记 显示 , 有 人 少 
数 png 在 分 裂 , 但 是 没有 看 到 supng 的 分 裂 (图 1: 
A,B)。 
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图 1 中 华 蜜蜂 幼虫 视觉 系 统 中 神经 胶 质 的 类 型 
Fig. 1 Glial cell subtypes in the larval visual system of Apis cerana cerana 
A: 昆虫 3 龄 幼虫 视觉 系统 模式 图 Schematic diagram of visual system of the 3rd instar larva (Chotard et al., 2005 ) ; B: BrdU 标记 中 华 蜜蜂 3 龄 幼 
虫 的 视觉 系统 BrdU-labeled visual system of the 3rd instar larva. Re: 视网膜 Retina; MF: 形态 发 生 沟 Morphogenetic furow; R: 光 感 受 器 
Photoreceptors; RBG: 视网膜 基底 神经 胶 质 Retinal basal glia; 0S: 视 柄 Optic stalk; PZ: 增殖 细胞 带 Proliferation zone; GCPC: 神经 胶 质 前 体 中 心 
Glial precursor centre; LF : 视神经 节 层 发 生 沟 Lamina furow; OO0A: 外 部 的 视 原 基 Outer optic anlage; IOA: 内 部 的 视 原 基 Inner optic anlage; 
LPC: 神经 节 层 前 体 细胞 Lamina precursor cells; MPC : 视 髓 层 前 体 细 胞 Medulla precusor cells; sg: 卫星 神经 胶 质 Satellite glia; eg: 上 皮 神 经 胶 质 
Epithelial glia; mg: 边缘 神经 胶 质 Marginal glia; mng: 视 骨 层 神 经 纤维 网 神经 胶 质 Medulla neuropil glia; jn: 神经 节 层 神经 元 Lamina neurons ; 
mn: 视 髓 层 神 经 元 Medulla neurons; supng: 亚 神经 鞘 神经 胶 质 Subperineurial glia; png: 神经 鞘 神经 胶 质 Perineurial glia. 标尺 Scale bar = 


100 um. 


2.2 ”中华 蜜蜂 肾 视 觉 系 统 的 神经 胶 质 

在 中 华 蜜蜂 晴 发 育 早期 ( 预 师 ， PP) , 大 量 的 光 
感受 髓 细胞 轴 罕 通过 视 柄 进入 视 叶 (图 2: A, B)。 
RBGs 在 视 柄 中 大 量 产生 并 迁移 人 复眼 , 在 复眼 中 
分 化 成 2 种 不 同类 型 的 神经 胶 质 : 包装 神经 胶 质 
(wrapping glia，wg) 和 表面 神经 胶 质 (surface glia， 
surg) 。 表 面神经 胶 质 位 于 视盘 和 视 叶 的 表面 ,， 形 
成 基层 ; 包装 神经 胶 质 包 里 光 感 受 器 轴 突 呈 束 状 。 

在 视 叶 中 , 视 髓 层 和 视 小 叶 的 神经 纤维 网 已 逐 
渐 成 形 , 它们 的 周围 分 别 被 视角 层 神 经 纤维 网 神经 
胶 质 和 视 小 时 神经 纤维 网 神经 胶 质 (lobula neuropil 
glia, long) 标 定 出 界限 , 它们 的 突起 延伸 进入 神经 


纤维 网 。 视 神经 节 层 两 侧 的 上 皮 神 经 胶 质 和 边缘 神 
经 胶 质 明显 可 见 。 内 视 交 叉 神 经 胶 质 (inner 
chiasmal glia，icg) 和 外 视 交 叉 神 经 胶 质 (outer 
chiasmal glia, ocg) 分 别 包 右 神经 纤维 呈 束 状 , 形成 
内 、 外 视 交 又 。 神 经 胶 质 前 体 中 心 (GPC ) 依然 在 视 
髓 层 的 下 部 , 它 形成 大 量 的 神经 胶 质 不 断 迁 移 ， 补 
充 到 视 叶 的 各 个 部 分 。 卫 星 神经 胶 质 位 于 神经 元 细 
胞 体 之 间 。 类 星 形 神经 胶 质 (astrocyte-like glia, ag) 
位 于 视 艇 层 的 基部 边缘 。 神 经 鞘 神经 胶 质 和 亚 神 经 
畏 神 经 胶 质 依然 在 脑 的 周围 构成 屏障 (图 2: A， 
B) 。 
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图 2 中华 蜜 蜂 晴 视觉 系统 中 神经 胶 质 的 类 型 
Fig. 2 Clial cell subtypes in the pupal visual system of Apis cerana cerana 
A; 昆虫 晴 期 视觉 系统 模式 图 Schematic diagram of the pupal visual system; B: 中 华 蜜蜂 晴 视 觉 系 统 的 组 织 结构 Structural organization of the pupal 
visual system. Re: 视网膜 Retina; R: 光 感 受 器 Photoreceptors; RBG; 视网膜 基底 神经 胶 质 Retinal basal glia; 0S: 视 柄 Optic stalk; GCPC: 神经 胶 
质 前 体 中 心 Glial precursor centre; OOA : 外 部 的 视 原 基 Outer optic anlage; sg: 卫星 神经 胶 质 Satellite glia; eg: 上 皮 神 经 胶 质 Epithelial glia; mg: 
边缘 神经 胶 质 Marginal glia; mng: 视 髓 层 神 经 纤维 网 神经 胶 质 Medulla neuropil glia; long: 视 小 时 神经 纤维 网 神经 胶 质 Lobula neuropil glia; 
supng: 亚 神经 鞘 神经 胶 质 Subperineurial glia; png: 神经 鞘 神经 胶 质 Perineurial glia; surg: 表面 神经 胶 质 Surface glia; wg: 包装 神经 胶 质 
Wrapping glia; ocg: 外 神经 交叉 神经 胶 质 Outer chiasmal glia; icg: 内 视 交 叉 神 经 胶 质 Inner chiasmal glia; ag: 类 星 形 神经 胶 质 Astrocyte-like glia; 
La: 视神经 节 层 Lamina; Me: 视 髓 层 Medulla; Lo: 视 小 叶 Lobula. 标尺 Scale bar = 100 pm. 


2.3 ”中华 蜜 蜂 视觉 系统 胚 后 发 育 过 程 中 的 神经 
胶 质 

在 工龄 幼虫 后 期 ， 中 华 蜜蜂 的 前 脑 中 部 和 边缘 
开始 形成 两 个 细胞 增殖 中 心 一 一 内 部 视 原 基 ( inner 
optic anlage , IOA ) 和 外 部 视 原 基 ( 00A), 到 2 龄 幼 
虫 变 得 明显 。 此 时 视觉 系统 中 的 神经 胶 质 细胞 并 不 
显著 (图 3: A)。 有 眼 盘 表面 的 形态 发 生 沟 大 约 出 现 
在 2~3 龄 幼虫 。 在 视 叶 中 ,“V ”字形 外 部 视 原 基 
中 的 成 神经 细胞 有 丝 分 裂 活 动 非常 活跃 ,形成 视 髓 
层 和 视神经 三 层 的 神经 元 。 视 髓 层 神 经 纤维 网 已 开 
始 补 视 髓 层 神经 纤维 网 神经 胶 质 标 出 边界 。 随 着 少 
数 光 感 受 器 轴 突 的 进入 , 视神经 节 层 神经 纤维 网 开 
始 出 现在 视 髓 层 的 下 方 (图 3: B)。 到 4 龄 幼虫 , 视 
髓 层 和 视 小 叶 神 经 纤维 网 已 初步 形成 , 在 它们 的 周 
围 有 视 髓 层 神经 纤维 网 神经 胶 质 和 视 小 叶 神 经 纤维 
网 神经 胶 质 。 视 神经 节 层 神经 纤维 网 逐渐 增 大 , 开 
始 回 视 髓 层 的 外 侧 延 伸 , 两 人 出 有 上 皮 神 经 胶 质 和 边 
缘 神 经 胶 质 细胞 层 , 把 它 同 周围 的 细胞 分 隔 开 。 神 
经 胶 质 前 体 中 心 开 始 变 得 明显 。BrdU 标记 显示 ， 
在 这 3 个 神经 纤维 网 周围 都 有 神经 胶 质 细胞 在 分 裂 
增殖 (图 3: C)。 

到 预 晴 (PP) 发 育 早期 , 光 感 受 需 细胞 开始 快 





速 发 育 , 它们 发 出 的 轴 突 延伸 进入 视神经 节 层 。 
BrdU 标记 显示 在 视 柄 中 RBGs 有 丝 分 裂 活 动 活 路 ， 
产生 的 细胞 大 量 迁 移 进 入 复眼 , 包 囊 光 感 受 天 轴 突 
成 束 状 。 在 视 骨 层 和 视 小 叶 周 围 , 也 有 许多 神经 胶 
质 在 快速 的 分 裂 (图 3: D)。 到 Pl1, 00A 和 IOA 的 
活动 减弱 , 视 骨 层 和 视 小 叶 神 经 纤维 网 已 基本 形 
成 , 外 视 交 叉 神 经 胶 质 包 囊 神经 纤维 成 束 , 在 视 神 
经 节 层 和 视 髓 层 中 形成 外 神经 交叉 。 随 着 大 量 光 感 
受 带 轴 突 的 进入 , 视神经 节 层 已 逐渐 移动 到 视 叶 的 
前 部 , 并 逐渐 成 形 ( 图 3: E)。 

到 P3, 视 叶 中 视神经 节 层 神经 细胞 有 丝 分 裂 
活动 活跃 。 视 柄 中 依然 有 许多 RBGs 在 分 裂 增殖 ， 
它们 迁移 到 复眼 形成 表面 神经 胶 质 , 表面 神经 胶 质 
也 在 分 裂 ( 图 3: 上 了 ) , 形成 大 量 的 神经 胶 质 细胞 ， 聚 
集 在 复眼 的 基部 (图 3: G)。 表 面神经 胶 质 向 前 部 
延伸 形成 的 包装 神经 胶 质 包 右 光 感受 硕 轴 突 ( 图 3: 
H) 。 到 晴 发 育 后 期 (P5 ), 在 视神经 节 层 中 ， 随 春 
光 感 受 需 的 不 断 进 入 , 上 皮 神 经 胶 质 包 囊 轴 罕 穿越 
边缘 神经 胶 质 细胞 层 , 进入 外 视 交 叉 ( 图 3: K)。 
在 视 叶 周围 ， 有 一 些 神经 萌 神 经 胶 质 还 在 分 裂 增殖 
(图 3: 了 ), 视觉 系统 的 形态 (图 3: J) 已 同 成 虫 非常 
相似 (图 3: 工 ) 。 
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Fig. 3 Glial patterning during postembryonic development in the visual system of Apis cerana cerana 

A: BrdU 标记 工蜂 12 的 视觉 系统 BrdU-labeled visual system of the 2nd instar larva; B: BrdU 标记 工蜂 13 的 视觉 系统 BrdU-labeled visual system of 
the 3rd instar larva; C: BrdU 标记 工蜂 L4 的 视觉 系统 BrdU-labeled visual system of the 4th instar larva; D: BrdU 标记 工蜂 PP 的 视觉 系统 BrdU- 
labeled visual system of prepupa; EE: BrdU 标记 工蜂 Pl 的 视 叶 BrdU-labeled visual system of 1 d-old pupa; F: BrdU 标记 工蜂 P3 的 视觉 系统 BrdU- 
labeled visual system of 3 d-old pupa; G: 工蜂 P3 视觉 系统 的 组 织 结 构 Structural organization of visual system of 3 d-old pupa; H: 工蜂 了 3 复眼 组 织 
结构 Structural organization of compound eye of 3 d-old pupa; I: BrdU 标记 工蜂 PS 的 视 叶 BrdU-labeled visual system of 5 d-old pupa; J: 工蜂 PS 视 
觉 系统 的 组 织 结 构 Structural organization of visual system of 5 d-old pupa; K: 工蜂 PS 视神经 节 层 组 织 结构 放大 Fine structural organization of 
lamina of $ d-old pupa; L: 成 年 工蜂 视觉 系统 的 组 织 结构 Structural organization of visual system of adult honeybee. Re: 视网膜 Retina; MF: 形态 
发 生 沟 Morphogenetic furow; RBG: 视网膜 基底 神经 胶 质 Retinal basal glia; PZ: 增殖 细胞 带 Proliferation zone; GPC: 神经 胶 质 前 体 中 心 Glial 
precursor centre; OO0A : 外 部 的 视 原 基 Outer optic anlage; IOA : 内 部 的 视 原 基 Inner optic anlage; sg: 卫星 神经 胶 质 Satellite glia; eg: 上 皮 神 经 胶 
质 Epithelial glia; mg: 边缘 神经 胶 质 Marginal glia; mng: 视 髓 层 神 经 纤维 网 神经 胶 质 Medulla neuropil glia; ag: 类 星 形 神经 胶 质 Astrocyte-like 
glia; long: 视 小 叶 神 经 纤维 网 神经 胶 质 Lobula neuropil glia; supng: 亚 神 经 匡 神 经 胶 质 Subperineurial glia; png: 神经 鞘 神经 胶 质 Perineurial glia; 
surg: 表面 神经 胶 质 Surface glia; wg: 包装 神经 胶 质 Wrapping glia; ocg: 外 神经 交叉 神经 胶 质 Outer chiasmal glia; icg: 内 视 交 又 神 经 胶 质 Inner 
chiasmal glia; La: 视神经 节 层 Lamina; Me: 视 髓 层 Medulla; Lo: 视 小 叶 Lobula. 标尺 Scale bars = 100 um. 
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3 结论 和 讨论 


3.1 中 华 蜜蜂 视觉 
的 类 型 

在 中 华 蜜蜂 视觉 系统 的 胚 后 发 育 过 程 中 ,， 有 着 
丰富 的 不 同类 型 的 神经 胶 质 。 根 据 它们 的 位 置 和 形 
态 可 分 为 3 种 主要 类 型 : 表面 神经 胶 质 、 皮 层 神 经 
胶 质 和 神经 纤维 网 神经 胶 质 , 每 个 类 型 又 可 细 分 为 
许多 亚 型 。 
3.1.1 表面 神经 胶 质 : 中 华 蜜 蜂 幼虫 发 育 中 期 
(L3 ) , 在 脑 的 周围 有 2 层 完全 不 同 的 神经 胶 质 。 里 
边 的 一 层 是 亚 神经 闽 神经 胶 质 , 它们 的 数量 较 少 ， 
个 体 大 , 呈 薄 片 状 , 可 能 在 胚胎 期 就 已 经 发 生 
(Bainton et al., 2005 ) , 在 幼虫 和 晴 发 育 过 程 中 , 很 
少 看 到 它们 的 分 裂 增殖 。 外 层 是 许多 小 而 遍 长 的 神 
经 鞘 神经 胶 质 ，BrqU 标记 显示 它们 主要 在 胚 后 发 
育 过 程 中 增殖 , 可 能 有 一 些 一 直到 成 虫 形成 时 还 未 
发 育 完 全 (Schwabe et al., 2005 ; Stork et al., 2008 ) 。 
从 中 华 蜜蜂 的 整个 发 育 过 程 来 看 , 神经 匡 和 亚 神 经 
薄 神 经 胶 质 在 幼虫 和 晴 的 发 育 过 程 中 共同 承担 了 血 
脑 屏 障 的 功能 , 但 是 到 成 虫 时 ,这 个 功能 主要 是 由 
神经 萌 神 经 胶 质 来 水 担 , 因 为 在 成 虫 的 脑 中 , 很 少 
看 到 亚 神 经 萌 神 经 胶 质 。 而 在 成 年 果 蝇 脑 中 , 血 脑 
屏障 是 由 两 者 共同 完成 的 , 它们 在 控制 中 枢 神 经 系 
统 的 渗透 性 上 可 能 扮演 了 互补 的 角色 (Awasaki et 
al., 2008 ) 。 
3.1.2 皮层 神经 胶 质 : 皮层 神经 胶 质 位 于 脑 皮 层 
内 , 它们 同 神 经 细胞 体 有 着 密切 的 关系 。 每 一 个 皮 
层 神 经 胶 质 都 伸 出 网 状 突起 包围 附近 的 多 个 神经 细 
胞 体 (Freeman and Doherty, 2005 ) 。 在 视觉 系统 中 ， 
所 有 的 皮层 神经 胶 质 都 被 称 为 卫星 神经 胶 质 (Tix et 
al., 1997) 。 在 果 蝇 的 视神经 节 层 中 有 2 种 不 同类 
型 的 卫星 神经 胶 质 (Saint Marie and Carlson, 1983 ) ， 
即 近 端 卫 星 神 经 胶 质 (proximal satellite glia ) 和 末梢 
神经 胶 质 (distal satellite glia) ,它们 各 自 包 绕 不 同 
种 类 的 神经 元 细胞 体 。 但 是 因为 没有 特异 性 的 标 
记 , 所 以 在 中 华 蜜蜂 无 法 辨别 。 皮 层 神经 胶 质 的 功 
能 主要 是 为 神经 元 提供 新 陈 代谢 文 持 ， 也 可 能 是 通 
过 空间 约束 来 调 市 神经 元 细胞 体 (Awasaki ef al.， 
2008 ) 。 
3.1.3 神经 纤维 网 神经 胶 质 : 神经 纤维 网 神经 胶 
质 同 轴 突 及 轴 突 束 相关 联 , 它们 伸 出 甘 状 腊 包 于 轴 
突 束 。 神 经 纤维 网 神经 胶 质 又 可 分 为 2 种 类 型 : 鞘 


系统 胚 后 发 育 过 程 中 神经 胶 质 


状 神 经 胶 质 (ensheathing glia) 和 类 星 形 神经 胶 质 
(astrocyte-like glia，ag) 。 鞘 状 神 经 胶 质 位 于 皮层 和 
神经 纤维 网 之 间 , 它们 的 突起 沿 着 神经 纤维 网 的 表 
面 延伸 , 可 以 使 相 邻 的 神经 纤维 网 绝缘 , 并 为 神经 
提供 营养 支持 (Strausfeld,1976; Meyer et al.， 
1987) 。 类 星 形 神经 胶 质 在 神经 纤维 网 边缘 , 它们 
有 大 量 的 突起 延伸 进入 神经 纤维 网 , 同 突 触 形 成 联 
系 , 调节 神经 连接 (Carlson and Saint Marie ，1990 ) 。 
3.1.4 尚 不 明确 类 型 的 神经 胶 质 : 同 果 蝇 类 似 ， 
在 中 华 蜜蜂 的 内 、 外 视 交 又 中 有 内 视 交 叉 神经 胶 质 
和 外 视 交 又 神经 胶 质 。 它 们 包 于 轴 突 束 , 在 视 交 又 
中 形成 等 距离 的 间隔 。 由 于 这 些 神 经 胶 质 非常 特 
殊 , 没有 足够 的 特征 能 够 将 它们 归 类 到 已 知 的 神经 
胶 质 类 型 中 。 但 是 从 位 置 和 功能 上 来 看 , 它们 对 神 
经 纤维 束 起 到 了 稳定 和 隔离 的 作用 , 更 像 是 神经 纤 
维 网 神经 胶 质 (Edwards and Meinertzhagen ，2010 ) 。 
神经 交叉 神经 胶 质 真正 的 分 类 关系 还 有 待 于 进一步 
的 研究 来 确定 。 
3.2 ”中华 蜜蜂 视觉 系统 中 神经 胶 质 的 起 源 和 发 育 

在 中 华 蜜蜂 幼虫 的 视 党 系统 中 , 神经 胶 质 细胞 
至 少 有 2 个 不 同 的 来 源 : 一 是 视 柄 , 它 产 生 的 神经 
胶 质 (RBGCs ) 会 迁移 入 眼 益 和 视 叶 ; 二 是 视 叶 中 的 
神经 胶 质 前 体 中 心 (CPC， 或 称 为 subdomain 工 ) 
( Dearborn and Kunes, 2004) , 它 产 生 了 视 时 中 大 部 
分 的 神经 胶 质 。 

视网膜 基底 神经 胶 质 在 果 晶 2 ~3 龄 幼虫 时 出 
现在 视 柄 ， 当 光 感 受 硕 细胞 开始 分 化 时 迁移 和 人 有 眼 
盘 , 并 引导 光 感 受 希 轴 突 投 映 (Rangarajan et al.， 
1999) 。 在 中 华 蜜蜂 中 , 大量 RBGs 的 生成 是 在 预 
晴 期 。 一 般 可 将 RBGs 分 为 表面 神经 胶 质 和 包装 神 
经 胶 质 2 种 类 型 ,相当 于 胚胎 期 的 表面 神经 胶 质 和 
神经 关联 神经 胶 质 (nerve-associated glia) (Chotard 
and Salecker, 2007) 。 表 面神经 胶 质 从 视 柄 癌 外 迁 
移 进 入 眼 盘 基部 , 随后 同 前 迁移 ,延伸 到 前 缘 接 触 
光 感 受 器 时 分 化 为 包装 神经 胶 质 。 在 小 眼 成 熟 的 时 
候 , 包装 神经 胶 质 伸 出 纤细 的 突起 包 右 光 感 受 器 轴 
突 束 , 引导 轴 罕 束 回 视 叶 延 伸 ， 到 视神经 节 层 和 视 
髓 层 建 立 联 系 (Hummel et oj/.，2002 ) 。 

中 华 蜜蜂 视 叶 中 的 大 部 分 神经 胶 质 产生 目 神 经 
胶 质 前 体 中 心 , 它 位 于 视 髓 层 的 下 部 。GPC 除了 生 
成 上 皮 神 经 胶 质 和 边缘 神经 胶 质 外 , 还 生成 了 外 神 
经 交叉 神经 胶 质 、 视 散 层 神经 纤维 网 神经 胶 质 以 及 
少 部 分 的 卫星 神经 腕 质 ( Edwards and 
Meinertzhagen ，2010 ) 。GPC 的 活动 从 3 龄 幼虫 开 
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台 , 但 是 在 幼虫 期 并 不 活跃 ， 到 预 晴 及 师 发 育 中 期 
才 达 到 高 峰 , 它们 产生 大 量 的 神经 胶 质 , 这 些 神 经 
胶 质 形成 后 , 会 逐渐 迁移 到 它们 各 上 自 固定 的 位 置 ， 
并 停留 在 那里 一 直到 成 虫 。 卫 星 神 经 胶 质 相当 于 豚 
胎 期 的 细胞 体 关 联 神 经 胶 质 (cell body-associated 
glia) , 它们 同 神经 元 细胞 体形 成 密切 联系 ， 当 它们 
发 育 完成 时 包 焉 细胞 体 (Chotard and Salecker， 
2007) 。 卫 星 神 经 胶 质 的 来 源 到 现在 为 止 还 不 清 
楚 , 它们 中 的 一 部 分 可 能 起 源 自 CPC。 对 果 蝇 其 他 
脑 区 神经 胶 质 的 研究 表明 , 神经 纤维 网 神经 胶 质 和 
皮层 神经 胶 质 可 能 有 不 同 的 起 源 。 卫 星 神 经 胶 质 前 
体 可 能 与 视觉 系统 同时 发 生 ， 大概 在 2 龄 幼虫 之 
前 ; 而 神经 纤维 网 神经 胶 质 前 体 则 来 自 幼 虫 和 晴 的 
发 育 期 (Awasaki et al., 2008 ) 。 

在 中 华 蜜蜂 的 幼虫 阶段 , 复眼 和 视 叶 各 上 自 独立 
发 育 , 它们 之 间 的 联系 并 不 密切 。 虽 然 在 3 龄 幼 
虫 , 也 有 少量 的 光 感 受 需 轴 突 延伸 进入 视 叶 , 形成 
薄 层 的 神经 纤维 网 。 但 是 由 于 在 幼虫 期 ， 光 感受 船 
轴 突 进入 非常 少 , 视神经 市 层 的 发 育 也 很 缓慢 ,一 
百 到 预 肾 期 ， 即 光 感 受 逢 轴 突 大 量 延伸 进入 时 才 逐 
渐 形 成 。 而 外 部 和 内 部 视 原 基 形 成 的 视 髓 层 和 人 视 小 
叶 在 预 肾 期 之 前 就 基本 发 育成 熟 ， 即 复眼 同 视 叶 的 
密切 联系 是 从 预 晴 期 才 开 始 建 立 的 ( 李 兆 器 和 肥 耕 
思 , 2010)。 所 以 在 中 华 蜜蜂 中 , 大量 RBGs 的 生成 
也 是 在 预 晴 期 进行 的 。 

在 中 华 蜜蜂 的 视觉 系统 中 , 神经 胶 质 细胞 数量 
的 增加 一 方面 来 自 于 前 体 中 心 产生 的 细胞 的 迁移 ， 
另 一 方面 来 自 于 神经 胶 质 细胞 自身 的 分 裂 增殖 。 
BrdU 标记 显示 了 在 中 华 蜜蜂 幼虫 及 晴 的 发 育 过 程 
中 , 神经 纤维 网 神经 胶 质 以 及 表面 神经 胶 质 前 体 都 
进行 了 频繁 的 分 裂 增 殖 , 它们 通过 对 称 或 不 对 称 的 
细胞 分 裂 , 产生 两 个 子 代 细胞 ， 随 后 每 一 个 细胞 再 
分 裂 ， 最 终 形 成 所 有 的 神经 胶 质 (Edwards and 
Meinertzhagen, 2010)。 但 是 在 中 华 蜜蜂 的 GPC 内 
始终 没有 标记 到 有 大 量 细胞 增殖 的 现象 , 原因 还 有 
待 于 进一步 的 研究 证 明 。 


参考 文献 (References ) 


Awasaki T, Lai SL, lIto K, Lee T, 2008. Organization and 
postembryonic development of glial cells in the adult central brain of 
Drosophila. J. Neurosci., 28(51).: 13742 -13753. 

Bainton RJ, Tsai LTY, Schwabe T, DeSalvo M, Gaul U, Heberlein U, 
2005. Moody encodes two GPCRs that regulate cocaine behaviors 
and blood-brain barrier permeability in Drosophila. Cell, 123. 
145 -156. 


Carlson SD, Saint Marie RL, 1990. Structure and function of insect glia. 
Annu. Rev. Entomol., 35: 997 -621. 

Chotard C, Leung W, Salecker I, 2005. glial cells missing and gcm2 
cell autonomously regulate both glial and neuronal development in 
the visual system of Drosophila. Neuron, 48: 237 —251. 

Chotard C, Salecker I, 2007. Glial cell development and function in the 
Drosophila visual system. Neuron Glia Biology, 3: 17 -25. 

Dearbom RjJr, Kunes S, 2004. An axon scaffold induced by retinal axons 
directs glia to destinations in the Drosophila optic lobe. 
Developmenti, 131.: 2291 — 2303. 

Edwards TN, Meinertzhagen IA, 2010. The functional organisation of 
glia in the adult brain of Drosophila and other insects. Progress in 
Neurobiology, 90: 471 -497. 

Freeman MR, Doherty J, 2005. Glial cell biology in Drosophila and 
vertebrates. Trends in Neurosciences, 29.: 82 —90. 

Hummel T, Attix S, Gunning D, Zipursky SL, 2002. Temporal control 
of glial cell migration in the Drosophila eye requires gilgamesh ， 
hedgehog, and eye specification genes. Neuron, 33.: 193 -203. 

lto K, Urban J, Technau GM, 1995. Distrnibution, classification, and 
development of Drosophila glial cells in the late embryonic and early 
larval ventral nerve cord. Roux’s Arch. Dev. Biol., 204.: 284 -307. 

Lemke G, 2001. Glial control of neuronal development. Annu. Rev. 
Neurosci., 24: 87 -105. 

Li ZY, Xi GS, 2010. Postembryonic development of the optic lobes in 
the Chinese honeybee, Apis cerana cerana ( Hymenoptera: 
Apidae ). Acta Entomologica Sinica, 53(2) : 160 - 166. [ 李 兆 更 ， 
奚 耕 思 , 2010. 中 华 蜜蜂 工蜂 视 叶 的 胚 后 发 育 . 昆虫 学 报 ，53 
(2) : 160 -166|] 

Meyer MR, Reddy GR, Edwards JS, 1987. Immunological probes reveal 





spatial and developmental diversity in insect neuroglia. J. Neurosci., 
7: 512 -521. 

Parker RJ, Auld VJ, 2006. Roles of glia in the Drosophila nervous 
system. Semin. Cell Dev. Biol., 17.;: 66 -77. 

Pfrieger FW, Barres BA, 1995. What the fly’ s glia tell the brain. Cell, 
83: 671 -674. 

Rangarajan R, Gong Q, Gaul U, 1999. Migration and function of glia in 
the developing Drosophila eye. Development, 126.: 3285 -3292. 
Saint Marie RL, Carlson SD, 1983. The fine structure of neuroglia in the 
lamina ganglionaris of the housefly, Musca domestica L. J. 

Neurocytol., 12.: 213 -241. 

Schwabe T, Bainton RJ, Fetter RD, Heberlein U, Gaul U, 2005. GPCR 
signaling is required for blood-brain barrier formation in Drosophila. 
Cell, 123.: 133 - 144. 

Stork T, Engelen D, Krudewig A, Silies M, Bainton RJ, Klimbt C, 
2008. Organization and function of the blood-brain barrier in 
Drosophila. J. Neurosci., 28: 587 —597. 

Strausfeld NJ, 1976. Atlas of an Insect Brain. Springer, Berlin/ 
Heidelberg/ New York. 33 — 89. 

Tix S, Eule E, Fischbach KF, Benzer S, 1997. Glia in the chiasms and 
medulla of the Drosophila melanogaster optic lobes. Cell and Tissue 
Research, 289 . 397 — 409. 

(责任 编辑 : 武 晓 颖 ) 


